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1. はじめに─花粉とは─
　大学卒業後 43 年間一貫して研究材料とした花粉は、現在では花粉症を引き起こす悪
者として一般にも良く知られる存在となっているが、本来は種子植物の雄性配偶体（雄
性配偶子を含有する多細胞体で、植物の生活環における有性世代の中心の体）であり、
有性生殖によって植物が子孫を残す際の中心的な役割を果たすものである。ただし、同
じく有性生殖を行う動物にはそれに相当するものが無い存在でもある。このような特殊
な存在であるにもかかわらず、花粉の一生は興味深い基礎生物学的諸問題を提供し、こ
れまでに多くの生物学者が花粉の研究に携ってきた。古くは形態学、細胞遺伝学、生理
学の主要な研究対象であり、近年は生化学、分子生物学、分子遺伝学の研究対象とする
ことも可能となり、花粉に関する知見は急速に増すこととなった。しかしながら、他の
分野の科学がそうであるように、未解明な問題はまだ山ほど残されているのが現状であ
る。一方で、花粉は農学、医学の応用、臨床分野でも重要な研究対象となっており、花
粉の科学は基礎 · 応用の両面からその進展が期待されている。そこで本稿では、これま
でテッポウユリで得た形態学的知見を基に、花粉に関して解明が望まれるいくつかの基
礎生物学的問題を提示したい。
2. 花粉の発生
　被子植物の花粉発生（図１）は、栄養成長から生殖成長への転換によって形成された
花芽の雄しべの葯内で始まる。葯内で分化した胞原細胞は体細胞分裂によって増殖する
が、やがてその一部が分裂を停止し、花粉母細胞（正確には小胞子母細胞）になる。花
粉母細胞は、その後一斉に減数分裂に入るが、その同調性は極めて高い。そして、減数
分裂を行う花粉母細胞の数が最終的な花粉数を決めることになる（花粉数 = 花粉母細
胞数×４）。テッポウユリの場合、真白な花に黄色の粉状の花粉がみられるが、その数
は花１個当たり約 60 万個である。スギなどの場合、雄花数が多いので、花粉数はさら
に多い。人間社会のために、花屋では除雄や花粉を産出しないスギ（突然変異体）の育
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種も行われているが、普通は花をつければ花粉を作るのが植物で、その数も遺伝的に決
まっているようである。すなわち、胞原細胞の分裂回数あるいは分化する花粉母細胞の
数を制御する因子の存在が仮定される 1）。
3. 減数分裂の誘導機構
　減数分裂は、動物では配偶子形成時、植物では胞子形成時にみられる特殊な分裂で、
２回の連続した核分裂を含むため、結果的に核相（染色体数）の半減が起こるのが特徴
である。すなわち、１個の２倍性（2n）細胞から第一分裂・第二分裂を経て、４個の
半数性（n）細胞あるいは半数性核を生じる。有性生殖を行う生物において、減数分裂
は種の染色体数維持のために必要不可欠な分裂であるが、その時期、期間、場所、様式
など細かい点では動物と植物、また雌雄間で大きく異なっている。しかしながら、共通
する最大の特徴は、相同染色体が対
たいごう
合し二価染色体を形成することである。この現象は
図１　被子植物の花粉発生
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通常の体細胞分裂ではけっしてみられない。従って、相同染色体の対合は、種を超えた
共通機構の基に成り立っており、減数分裂理解のための最大の課題と言える。
　古くから減数分裂観察のための主要材料であったテッポウユリ（2n=24）においても、
この対合過程を観察することは至難の業である。相同染色体の対合は減数第一分裂の前
期に起こり、対合の程度から、細糸期（未対合）、合糸期（対合の途中）、太糸期（対合
の完了）、複糸期（対合の解消）に分けられている（図２）。細糸期から合糸期にかけて
の糸（染色体）が絡み合った状態において、24 本の染色体のそれぞれは、残り 23 本の
染色体の中から自分の相同染色体である１本を確実に見出し、対合しようとする。何を
手がかりに、そしてどのように対合するかはいまだに推測の域を出ない。ユリを含む多
くの生物で、細糸期から合糸期にかけてテロメア（染色体の両末端）が核膜の一点に集
中する奇異な現象（ブーケ構造）がみられるが、その意義は不明である。相同染色体同
士の認識には、それぞれの染色体に含まれる DNA の塩基配列の相同性の高さが最有力
視されているが、高度に凝縮した染色体同士の対合は果たしてどのようにして起こって
いるのであろうか？
　一方で、無事対合相手を見出した相同染色体間には、タンパク質から成るシナプトネ
マ構造が形作られ、対合は安定化する。続く太糸期では、複数の個所で相同染色体間の
交叉（遺伝子の組換え）が起こるので、複糸期でシナプトネマ構造を解体し、対合を解
消しようとしてもできず、二価染色体は維持される。近年の分子遺伝学的研究は、シロ
図２　
テッポウユリ花粉母
細胞の減数第一分裂
前期
▶：対合済
▷：未対合
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イヌナズナやイネなどで多くの減数分裂突然変異体を単離し、それらの原因遺伝子を同
定している 2）。相同染色体の対合に関しては、シナプトネマ構造を形作るタンパク質が
できなかったり、遺伝子組換え（DNA の切断 · 再結合）ができなかったりすることで、
結果的に一価染色体を生じる突然変異体が多く得られている。また、対合の機構は非常
に敏感であり、極めて容易に異常を起こさせることができる。これまでに、DNA 合成
阻害剤、タンパク質合成阻害剤、コルヒチン、高温処理などで相同染色体の対合が阻害
され、一価染色体が誘導されることが知られている 3）。このように減数分裂の人為的制
御は部分的には可能である一方で、減数分裂を人為的に誘導した例はほとんどない。唯
一、下等真核生物の酵母菌では、栄養分、特に窒素源の欠乏により減数分裂を誘導できる。
高等植物でも同様に栄養分の欠乏が減数分裂誘導の引き金になることも考えられるが、
残念ながら具体的証拠はまったくない。実際に、高等生物の体細胞や培養細胞において
減数分裂を誘導した例はまったくない。自然界で、しかも生殖器官（精巣·卵巣や葯·胚珠）
で保護された特殊な細胞においてのみ、相同染色体の厳密な対合が起こり、染色体数が
正確に半減された細胞の生成が可能である。減数分裂誘導の有無はこの対合の有無で判
断するしかなく、結果的にはその後の第一分裂中期における二価染色体形成の有無で露
見する。テッポウユリ花粉母細胞の第一分裂中期では、見事な 12 組の二価染色体が現
れる（図３）。ヒト（2n=46）で言うならば、第一分裂で 23 組の二価染色体が生じるこ
とによって、続く第二分裂を経て染色体数が 23 本の精子や卵ができる。ヒトの男性では、
相同染色体ではない X 染色体と Y 染色体も対合することから、対合の機構はまだまだ
謎が多い。また、同じユリでも雑種になると、相同染色体の対合はほとんど起こらず、
結果的に不稔となる。しかしながら、この場合でも対合の兆しはみられ、減数分裂の誘 
図３
テッポウユリ花粉母細胞の減
数第一分裂中期
12 組の二価染色体が明瞭に現
れる
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導は起こっている。このように、減数分裂は高等生物の有性生殖にとって極めて重要で
あるにもかかわらず、その誘導機構はまだほとんど解明されていない現象と言える（本
誌上田健治氏の稿参照）。
　最近、動物のマウスでは、幹細胞や iPS 細胞からのin vitro （試験管内で）での精子
形成や卵形成が話題になっている 4, 5）ものの、精巣や卵巣の助け無くしての真の減数分
裂誘導はやはり不可能で、誘導を含めた減数分裂機構の解明は生物界最大の謎と言って
も過言ではない。植物の場合も同様で、体細胞分裂の過程は生体観察が可能になったも
のの、減数分裂過程を生きたまま連続観察することは不可能である。なぜなら、動植物
ともに、最低一週間かかるからである。
4. 不等（細胞）分裂機構
　生物の発生過程では、随所に不等（細胞）分裂がみられ、それが引き金となって細胞
分化が起こることが知られている。典型的な不等分裂は、生じた二つの娘細胞間に細胞
質量の顕著な差異がある場合である。植物では、孔辺細胞の分化や受精卵の分裂時にみ
られ、いずれの場合も分裂に先立ち細胞核の極性化が起こる。古くは、「極性なくして
分化なし」（Bünning）と言われた現象である。現在では、見かけ上は等分裂であっても、
転写因子等の不等分裂が原因となってさまざまな細胞分化が起こると考えられている。
　被子植物の減数分裂後の小胞子も典型的な不等分裂を行い、機能の大きく異なる二つ
の細胞を分化する。一つは花粉管を伸長するための大きな栄養細胞（花粉管細胞）であ
り、もう一つは雄性配偶子の精細胞になる小さな雄原細胞（生殖細胞）である。両細胞
は、単に大きさが異なるだけでなく、色素体などの細胞小器官の組成も異にする。まさ
しく不等分裂である。植物において、減数分裂後の胞子が不等分裂を行うのは、コケや
シダも同様で、生活環の重要なステップと言える。ところが、この不等分裂の様子を通
常の光学顕微鏡で観察することは非常に難しい。なぜなら、胞子は胞子特有の不溶性物
質（スポロポレ二ン）から成る厚い外壁をもつからである。したがって、不等分裂の過
程やその後の細胞分化の様子は主に電子顕微鏡観察によって明らかにされた。その結果、
小さな雄原細胞はその後大きな栄養細胞質中に遊離し、いわゆる「入れ子」の状態で存
在することが花粉のさらに大きな特徴であることが示された。
　テッポウユリの小胞子分裂（花粉第一分裂）は、楕円形をした小胞子の長軸の一端で
起こり、細胞膜に接した所に雄原細胞が形成される。そのためには、分裂前に細胞核が
長軸の一端に移動するとともに、長軸方向の紡錘体が形成される必要がある（極性）。
さらに、分裂直後、外側に位置する雄原細胞核のクロマチンは動物の精子核同様高度に
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凝縮するのに対し、もう一方の姉妹核である栄養細胞核のクロマチンは分散状であり、
核小体が顕著にみられる。ただし、生物種によっては短軸の一端に雄原細胞が形成され
る場合もある。我々は、この両核クロマチン形態の違いの要因を明らかにするために、
雄原細胞核の単離法を独自に開発することによって、高度にクロマチンが凝縮した雄原
細胞核には雄性配偶子特異的ヒストン変種（gH2A,gH2B,gH3）が出現することを初め
て実証した 6）。
　一方で、小胞子の不等分裂は、細胞骨格の一つである微小管重合阻害剤等で阻害でき
ることも示した 7）。すなわち、低濃度のコルヒチンやコルセミドを与えることにより、
極性を乱し、不等分裂を等分裂に変えることができる（図４）。その結果生じた二つの
細胞核は、形態的には栄養細胞核に類似し、雄原細胞核の分化が阻害されたようにみえ
る。実際、等分裂を行った二つの細胞はいずれも花粉管を伸長する。最近の遺伝子発現
パターンの解析からも、コルヒチン処理によって生じた二核は栄養細胞核であることが
確かめられている 8）。このように、小胞子から花粉への分化では栄養細胞の分化が優先
される。すなわち、花粉にとっては花粉管伸長能の獲得がより一次的であり、雄原細胞（雄
性配偶子細胞）の分化は二次的である。ただし、その分化には厳密な不等分裂が必須で
あり、それが阻害されると、やはり受精できない不稔の花粉になる。
　不等分裂への細胞骨格系の関与は、植物に限らず、多くの系で示唆されている。シロ
イヌナズナにおける小胞子が不等分裂できない突然変異体の原因遺伝子も微小管関連で
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図 4　ユリ小胞子の不等分裂（左）と等分裂（右）
G：雄原細胞核 ,V：栄養細胞核
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あった 9）。一方、植物の受精卵の不等分裂にはアクチン繊維が重要な役割を果たしてい
るらしい。このように不等分裂に関する解析が進む中、一般的な細胞骨格系以外の新た
な因子の存在が仮定されるのも事実である。
5. 花粉の発芽機構
　花粉の最大の生理機能は、吸水すると発芽し、花粉管を伸長することにある。そのた
めには、栄養細胞の分化 · 成熟が必須であるとともに、発芽口（孔、溝）を用意する必
要がある。テッポウユリでは、減数分裂直後の四分子期に彫紋模様をもつ外壁が作られ
始めるが、その際将来の発芽溝部分には外壁は形成されない。これも見事な極性の表れ
であり、植物種特有の彫紋模様はまさに芸術である。四分子が解離して小胞子になると、
一つの面に大きな発芽溝がみられる。その発芽溝が花粉管の出口になると推察されるが、
発芽溝全体が出口だと仮定すると、実際よりもずーと太い花粉管が出ることになる。従っ
て、真の発芽口は発芽溝とは別に存在すると考えられる。
　このことを示唆する実験的証拠が花粉プロトプラストにある。プロトプラストとは植
物細胞から細胞壁を除去した原形質体を指すが、表面張力の関係で溶液中では完全な球
形となる。テッポウユリ花粉では、酵素処理によって不溶性の外壁から発芽溝を通して
遊離したプロトプラストを容易に得ることができる。この花粉プロトプラストを無菌培
図 5　テッポウユリの四分子（左）と解離直後の小胞子（右）
★：将来の発芽溝
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養すると、細胞壁の再生に伴い、球形から楕円形に変化し、やがて通常の太さの花粉管
を伸長する 10）（図６）。この過程で、スポロポレニンから成る彫紋模様の外壁はいっさ
い形成されない。従って、外壁は花粉の発芽には無関係で、発芽溝以外に発芽口を決め
る機構が別にあることが推察される。
　花粉管の伸長に関しては、この約 15 年名古屋大学の東山哲也教授のグループの精力
的な研究によって、雌しべの花柱を通った花粉管が胚のう中の卵細胞まで到達する過程、
すなわち花粉管ガイダンスのしくみが明らかになった。助細胞が分泌する「ルアー」や
雌しべから分泌される「アモーレ」は今や植物生殖分野の花形である 11, 12）。一方で、単
純な花粉管の伸長機構、テッポウユリの場合、約 100µm の花粉が自分のサイズの約 1,000
倍以上の長さの花粉管を胚のうまで伸長できる先端成長のしくみはまだ十分解明されて
いるとは言えない。花粉症の原因物質であるアレルゲン（花粉特異的タンパク質）も現
在ではこの花粉管の伸長に必須と考えられている。
図６　テッポウユリ花粉プロトプラストの花粉管伸長 10）
pt：花粉管 , バー：50µm
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6. 重複受精機構
　花粉の最大の使命は、含有する雄性配偶子を雌性配偶子まで運搬し、受精することで
ある。被子植物において花粉内に「入れ子」の状態で存在する雄原細胞は、続いて花粉
内もしくは花粉管中で分裂し、２個の精細胞を形成する。花粉管の伸長によって胚のう
まで運ばれた 2 個の精細胞は、そのうちの一つが卵細胞ともう一つが中央細胞と重複受
精する。単離された雌雄配偶子においても、受精は雌雄配偶子間で選択的に起こる 13）。
この雌雄配偶子の融合には両者の特異的認識機構が必須で、精細胞の細胞膜には受精決
定因子（GCS1）の局在が明らかとなっている 14）（本誌森稔幸氏の稿参照）。さらに、受
精が成立するためには、細胞融合後、多核となった細胞において核融合が起こる必要が
ある。ポリエチレングリコールや高圧電気パルスを用いた人為的な細胞融合法は、体細
胞プロトプラストや雄原細胞プロトプラストなどを容易に融合させることはできるが、
核融合はけっして起こらない 15）。従って、核（膜）レベルでの認識、融合機構がさら
に仮定される。このように、配偶子細胞やその核は受精前に独自の分化が必要とされる。
　重複受精にあずかる２個の精細胞を生じる雄原細胞の分裂（花粉第二分裂）は、一般
には等分裂と考えられている。実際に、モデル植物のシロイヌナズナでは、２個の精細
胞（花粉管内を先導する精細胞とそれに追従する精細胞）のうちどちらが卵細胞と受精
するかはランダムであることが示されている 16）。一方、ルリマツリ属ではこの分裂が
不等分裂で、追従する精細胞が先導する精細胞より小さく、卵細胞とより選択的に受精
することが例外的に示されている 17）。
　テッポウユリでは、前述の gH3 や GCS1 が二つの精細胞の核や細胞膜に同等に存在
する 6,14）とともに、gH3 は重複受精直後の受精卵核や胚乳核にほぼ同等に含まれること
が示されている（図 7）。ところが最近になって、花粉管中の二つの精細胞核に二型性
がある可能性が初めて示された。テッポウユリで認められる二型性は、花粉管の先端部
に位置する栄養細胞核により近い精細胞核（S1）がそれに追従するもう一つの精細胞
核（S2）よりも有意に小さく、そのクロマチンはより高度に凝縮していることである（図
８）。この精細胞核クロマチンの二型性について、その普遍性や意義については不明で
あるが、選択的受精や受精前のエピジェネティックな制御の可能性を示唆するかもしれ
ない。
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図８　雌しべの花柱を伸長中の花粉管内の三つの核
V: 栄養細胞核 ,　S1: 栄養細胞核に近い精細胞核 , 
S2: 栄養細胞核から遠い精細胞核 , バー：100µm
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図 7　テッポウユリの受精卵核（2n）と
胚乳核（3n）における雄性配偶子特異的
ヒストン変種（gH3）の局在
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7. おわりに
　名古屋大学理学部生物学教室（M 研、伊藤道夫研究室）での卒業研究で、テッポウ
ユリの減数分裂（図 3）に魅せられて以降一貫してテッポウユリを研究材料としてきた。
ゲノムサイズが巨大なテッポウユリは、細胞や核が大きく、形態観察に都合がよい。さ
らに、花粉発生過程では、細胞数が比較的多い上に、蕾の長さと発生ステージに間にき
れいな相関がみられ、かつ細胞間の同調性が極めて高いので、生化学的研究にも優れて
いる。また、貯蔵球根を温室栽培することによって、ほぼ一年中生の実験材料を得るこ
とができる。横浜市立大学に赴任以降、年間ほぼ 3,000 球のテッポウユリ球根を 33 年
間使用したので、本学で約 10 万個の球根を栽培したことになる。それらはすべて大学
からの「基礎研究費」で賄われたとともに、栽培可能な温室設備があったことも幸いした。
　赴任当初、わずか 1 台だけの光学顕微鏡が、その後自動写真撮影装置、蛍光顕微鏡、レー
ザー走査顕微鏡、デジタルカメラと急速な顕微鏡技術の進歩、さらにはそれに伴う抗体
染色やin situ hybridization 法、レポーター遺伝子の GFP の利用と生物分野の華やか
な進展の中に身を置くことができ、テッポウユリの花粉形態学だけで生き残れたことを
図９　テッポウユリ温室
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幸運に思う。最後に、半月に一度の球根の鉢植え作業に携わるとともに、この間花粉の
研究を行った 100 名近くの横浜市立大学植物細胞遺伝学研究室の卒業生に深謝する。
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